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RESUME
La découverte d’un crine complet de Diplocynodon dans les sables de Bézian

MOTgeCtl;E.aS 4 La Romieu (Gers) permet d’identifier spécifiquement le petit crocodilien de
Croco%ylia: la base de I'Orléanien (MN4) & Diplocynodon styriacus. 11 differe principale-
Miocene,  ment du Diplocynodon ratelii de Saint-Gérand-le-Puy (MN2a) par un
Teirt?;i:: museau plus fin et plus allongé. L'analyse des caractéres criniens montre que
Europe.  Diplocynodon est i rattacher aux Crocodylinae.
ABSTRACT
The recent discovery of a complete skull of the crocodilian Diplocynodon in
KEYV%?I:‘E? the continental sands of Bézian at La Romieu (Gers), the age of which is
Croco%ylia: MN4, allows the specific determination of the Diplocynodon of the Orleanian
M}i:OCC"E‘» time. It is identical to Diplocynodon styriacus of MNG. It differs chiefly from
Te;?il;g: Diplocynodon ratelii from Saint Gérand-le-Puy (MN2a) by a slender, narro-
Europe.  wer snout. Diplocynodon is included in the Crocodylinae.
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INTRODUCTION

Diplocynodon est un crocodilien de petite taille
caractérisé principalement par le grand dévelop-
pement, en véritables cracs, des troisiéme et qua-
trieme dents mandibulaites et des qua-
wrieme et cinquieme dents maxillaires. Le genre
est connu en Europe depuis 'Eocene moyen avec
Diplocynodon darwini de Messel (Allemagne)
jusquau Miocene supérieur avec Diplocynodon
levantinicum de Radajewo en Bulgarie. En France
il est principalement connu pat l'espece-type du
genre, Diplocynodon ratelii. trouvée en assez
grande aboadance dans les calcaires 3 phryganes
de la région de Saint-Gérand-le-Puy, dans 1'Allier
(MN2a). Plus hane dans la série suatgraphique.
des spécimens épars — fragments de mandibules,
dents isoldes — ont éié trauvés dans les sables de
I'Orléanais (MN3 + MN4), mais jamais de piece
assez complete pour permettre une délermination
spécifique. Ja piece la plus compléte érait une
mandibule des sables de 'Orléanuis que Berg
(1966, pl. 3, fig. 16) a figurée sous le nom de
Diplocynodon cf, n.sp. En I'absence de crine, il n'a
pas osé aller plus loin dans sa détermination.
Nous avons retrouvé depuis deux criines juvéniles
a Artenay (MN4a) en 1964, ainsi qu'une téte
d’adulte compléte dans les sables continentaux de
Bézian 4 La Romieu (MN4b), en 1984. Ce nou-
veau marétiel nous permet d'avancer aujourd’hui
une détermination plus précise.

SYSTEMATIQUE PALEONTOLOGIQUE

Ordre CROCODYLIA Linné, 1758
Sous-ordre EUSUCHIA Huxley, 1875
Famille CrocopvLiDAE Cuvier, 1807
Sous-famille CrocoDYLINAE Cuvier, 1807
Genre Diplocynodon Pomel, 1847

ESPECE-TYVE, — Diplocynodon rawlis Pomel, 1847,

DiAGNOsE, — Crocodile de raille modeste, troisieme
et quarrieme dems mandibulaires & pen prés égales et
de maille beaucoup plus forte que les autres dents man-
dibulaires 5 quatritme ¢ cinquicme dents maxillaires
de méme waille et plus forres que les autres dents supé-
ricures. Présence d'une forte ¢chanerare sur la mi-
choire supéricure a la limite prémaxillaire-maxillaire
pour loger les deux crocs mandibulaires (dents 3 et 4).

| 108

Espace importaoe sur la mandibuale eotre les deux pre-
micres dents d'une parr, et les denis 1”3 or 4 d'autre
pare. Absence de cloison médiane  la narine externe
mais cloison médane 3 la narine interne, qui esr en
position (rés ;cculée. Revitemens dermique impor-
tant, constituc de plaques osscuses épaisses, lortemenc
sculptées ef minies d'une crére plus nu mnins mé-
diale. Les plaques dorsales sont disposées en trois ran-
gées longitudinales de chaque c6té de P'axe du corps.
Peésence de plaques ventrales non sculptées au niveau
du thorax.

POSITION SYSTEMATIQUE

La position systématique de Diplocynodon a suscité
plusieurs commentaires. Parmi les auteurs
modernes, Kilin (1955) I'a plucé dans la sous-
famille des Crocodylinac tandis que Thenius
(1955}, Romer (1956), Berg (1966), Kuhn
(1968), Bufferaut & Cornier (1982) ainsi que
Steel (1973) l'onc placé dans celle des
Alligatorinae. Antunes & Ginshurg (1989) 'ont
aussi placé chez les Alligatorinae, mais en souli-
gnant que le probléme de son appartenance a
I'unc ou lautre sous-famille mnéritair une discus-
sion plus approfondie, discussion justifiée lats ou
aprés 'érude des nouveaux marériaux d'autres
gisements de France (c'est-d-dire les matérinux
d’Artenay er de Bézian qui sont lobjet et le pré-
texte au présent cravail), Berg (1966) note que la
plupart des caractéres craniens de Diplocynodon
sont plus proches des Crocodylinae que des
Alligatorinac mais penche finalement pour un
ractachement aux Alligatorinae en raison de la
plus grande ressemblance de son revérement der-
miqué avéc les alligators.

Réexaminons don¢ ces argumenis. En ne rete-
nant que les cacactéres probants, nettement
opposés dans les deux sous-familles, nous note-
rons que les Alligatorinae montrent les caracteres
suivants (avec indication symétrique, entre
patentheéses, des caracteres observés chez les
Crocodylinac)

1. La dent maxillaire la plus forte est la qua-
trieme (la cinguiéme).

2. Absence d'échancrure a la michoire supéticure
a la limite prémaxillaire-maxillaire pour loger la
quatrieme dent inféricure (présence d'une forte
¢chanceure).

3. Série dentaite supéticure en position plus laté-
rale que la série dentaire inférieure (les deux
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séries dentaires sont au méme niveau, de socte
que les dents supéricares et inférieures se chevau-
chent sur la méme ligne).

4. Espace notable en arritre des quatrieme, cin-
quitme et sixieme dents maxillaires, surtout en
arriere de ces deux dernibres (espace notable en
arriére des cinquieme, sixitme et septieme dents
maxillaires).

5. Museau courr, presque toujours large (museau
généralement plus éuoit et plus allongé).

6. Partie interne du processus rétroarticulaire
convexe (concave).

7. Epine américure du quadratojugal absente ou
wres réduite (présente).

8. Partie du quadratojugal participant au bord de
la fosse temporale inféricure large et & peine
pointue (étroite er pointue).

9. Cloison médiane divisant en deux la narine
externe (absence de cloison).

10. Narine internc avec cloison médiane (en
général sans cloison médiane).

11. Créte sur le bord postérieur de la narine
interne (absence).

12. Nasaux rclativement longs, participant géné-
ralement au bord des narines externes (ne parti-
cipent gc"némlement pas, mais il y a des
exceptions).

Chez Diplocynodon, on constate ;

1. La dent maxillaire la plus forte est la cin-
quieme (comme chez les Crocodylinac).

2. 1l y a une forte échancrure au niveau de la
suture prémaxillaice-maxillaire pour loger la qua-
trieme dent mandibulaire (comme chez les
Crocodylinae}.

3. Les sérics dentaires supéricure ¢t inférieure
sengrenent partaitement. selon la ligne médiale
des dents. En pacticulien, il y a, pour loger la
dent antagoniste, un ceeux profond en arriere des
dents maxillaires 5, 6, 7 et 8. Ces dépressions
débordent parfois sur le coié interne du maxil-
laire, mais le point le plus profond de tes dépres-
sions est toujours dans I'axe de la série dentaire
supérieure.

Sur le crine d’Artenay AR 690, il y a méme une
encoche entre les dents maxillaires 3 et 4, puis en
arritre des dents maxillaires 5, 6, 7 et 8. Au-dela,
en arricte des denrs 9 ec 10, il n'existe plus
qu'une petite dépression faible et légerement
décalée vers l'intérieur du palais.
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Sur le crine d’Artenay Ar 693, il existe de méme
une dépression profonde en artiere des dents 5,
6. 7, 8 ; en arriére de la neuvierne dent maxillaire
il n'existe plus qu'unc dépression bien plus faible
et décalée du coré interne,

Sur le erane de Bézian. il y a une dépression
identique, profonde, en arriére des dents maxil-
laircs S, G, 7 3 une dépression beaucoup plus pe-
tite et déplacée du coeé interne existe en arricre
respectivement des dents maxillaires 8, 9, 10, 11.
Sur le erine de Saint-Gérand-le-Puy SG 539 des
dépressions de mémec type existent en arriere des
cinquidme, sixieme et septitme dents maxillaires.
Une dépression plus faible, et légerement déaalée
intéricurement, existe en arricte de la huitieme
et, 4 peine marquée et plus déealée du coré inter-
ne, en arriere de la neavieme dent maxillaice.

Sur le maxillaire SG 553 de Saint-Gérand-le-Puy
des dépressions identiques existent en artiere des
cinguieme et sixitme dents ; l'alvéole qui suit la
sepriéme dent est moins profond ec décalé légere-
ment du cdeé interne ;3 alvéole en arriere de la
huiticnie dent est 3 peine marqué et bien décalé
intérieurcment.

Enfin, sur le masxillaire de Saint-Gérand-le-Puy
SG 550 (Vaillanc 1872, figs 15-16), qui est e
tres torre taille, les dents sont plus serrées entre
clles et il mexiste aucun alvéole situé en arricre
d’une quelconque dent, mais il n'y a pas de
dépressions profondes pour loger tes dents man-
dibulaires, qui devaient, vu la taille du spécimen,
étre dgalement wes fortes ; on note sculement
une petite dépression faible et déplacée du coeé
lingual en arricre des cinquieme. sixieme, septie-
me et, encore moins marquée, des huitiéme et
newvieme denes. Sur le méme maxillaire, la
dépression pour loger la quatrieme dent mandi-
bulaire est profonde ct située juste en ayant de la
premitre denc maxillaire, parfaitement dans I'axe
des dents maxillaites.

On notera que sur un crine juvénile de
Crocodylus niloticus de notre collection, des
alvéoles pour loger les dents antagonistes existent
A la sitite des premicre, deuxieme, troisitme, qua-
trienie, sixitme, septi¢me dents maxillaires, mais
celui situé en arriere de la huititme dent est
beaucoup plus faiblement indiqué et légérement
décalé du coré lingual,

1 appacait que chez Diplocynodon, du moins chez
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TaBLEAU 1. — Caractéres craniens de Diplocynodon par rapport aux Crocodylinae et aux Alligatorinae,

[ § &
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1. Dent maxillaire la plus forte 4e 5e 5e
2. Forte échancrure a |2 limite Pmx-Max - + +
3. Dents sup. et inf. sur la méme ligne - + +
4. Espace aprés la septiéme dent supérieure - + +
5. Museau étroit et allongé - + +
6. Face interne processus rétroarticulaire concave - + +
7. Forte épine antérietire au quadratojugal - + +
8. Partie du quadratojugal participant au bord de la fosse - + +
temporalé inferieure etroite el pointue

9. Cloison médiane a la narine externe + - -
10. Cloison meédiane a la narine interne + + +
11. Créte sur le rebord postérieur de la narine interne + - -
+ — +

12. Nasaux allongés, pointus, atleignant la narine externe

les formes du Mioctne, les dents antérieures et
médianes s'engrénenr bien entre elles selon I'axe
des dents maxillaires, mais il y a un léger dépla-
cement vers 'intérieur des dents mandibulaires
postérieures,

Ce caracttre de 'occlusion dentaire est donc
finalement du méme type que chez les
Crocodylinae.

4. Sur le matériel de Saint-Gérand-le-Puy,
Artenay et Bézian, un espace important existe en
arnére des cinquieme, sixitme et septieme, voire
huititme dents maxillaires, comme chez les
Cracodylinae. Cependant, ce caractére semble
moins matqué chez Diplocynodun darwing,

5. Par son allongement, le museau est plus
proche du type Crocodylinae, dés I'Tocéne.

6. La parric interne du processus rétroarticulaire
de la mandibule est trés nettement concave,
comme chez les Crocodylinae,

7. Ce caractire est difticile a observer car le qua-
dratojugal est rarement bien conservé, Chez
Diplocynaclon darwini, d'aprés le schéma donné
par Berg (1986, fig. 1a), le quadratojugal semble
incomplet au niveau de I'emplacement de la
pointe antéricure. Sur le crine de Saint-Gérand-
le-Puy SG 539 (type de Diplocynodon reduteus) il

N v '
scmblc qu ll y a, st 1a cassurc II’CSI p‘clS rom-
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peuse, une perite épine antérienre. Sut le crine
d’Artenay Ar 690 il v a une petite pointe anté-
riecure sur le quadratojugal gauche, et peut-érre
sur le droic. Sur le crine de Bézian, le quadrato-
jugal se termine en pointe émoussée prés de la
sutare avec le careé. Enfin, il y a une épine bien
nette sur le crine de Diplocynodon tormis
(Buscalioni e¢ af. 1992, figs 4-5). La structure est
donc dit type Crocodylinae.

8. La partic antéricure du quadratojugal qui par-
ricipe au bord postéricur de la fosse remporale
inférieure est éeroite ¢t allongée, pointue du céré
interne, comime chez les Crocodylinae.

9. Les narines externes ne sont pas cloisonnées,
comme chez les Crocodylinae.

10. 1l y 2 une doison médiane séparant en deux
les choanes comme chez certains Alligatorinae,
mais aussi comme chez cerrains Crocodylinae
(Crocodylus niloticus). Ce caracrére n'est donc pas
déterminant,

11. Ul wy a pas de crére limitant les choanes en
arriere, comnme chez les Crocodylinae.

12, Les nasaux sont éeroits et nc participent pas
(c'est le cas chez Diplocynodon darwini, sinsi que
sut le crane-type de Diplocynadon steineri et le
crine de Diplocynodon ratelii MA 2275 du

Mus¢um de Bale) ou parucipent 4 peine (comme
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sur le crine de Diplocynodon ratelii SG 539 du
Muséum de Paris, ainst que sur les crines
d’Artenay et de Bézian) 4 la formation du bord
postérieur de la narine ipterne. Ce caractere rap-
proche donc encorc Diplacynodon des
Crocodylinac.

Aux caraceeres érablis par Kilin (1933) lors de la
création de la sous-tamille des Alligatorinae,
nous en ajouterons deux :

13. La face médiale de chaque hémimandibule
est pereée de rrois ouvertures ;

1) une haur placée, bordée par Fos coronoide et
I'os splénial, et nommée fenétre supramecké-
lienne (= fenétre intermandibulaive supérieure
= fenestra intermandibularis medins). Le rameau
intermandibulaire median (ramaus intermandibu-
laris medins) du netf trijumeau (V3) l'emprunte ;

2) unc placée plus bas, allongée et toujours bien
développée, a Ja limite de I'angulaire et du splé-
nial ; Cest la fenétre inframeckélienne (ou fenétre
intermandibulaire inféricure = fenestra interinan-
dibularis candalis) pour le passage du ramus
intermandibularis candalis du'Vy 3

3) plus en avant et 3 mi-hauteur, au milieu du
splénial, un foramen, dit foramen intermandibu-
laire ancérieur (ou_faramen intermandibularis ora-
15y par oty passe le s intermandibidaris oralis
du nerf V, (Schumacher 1973, fig. 29 ;
lordansky 1973, fig. 11).

Chez Crocodylus, Alligator et Diplocynodon, ta
fenétre inframeckélienne (= fenétre intermandi-
bulaire postérieure = fenestra intermandibularis
candalis) est bicn développée. 1l nen est pas de
méme des deux autres ouvertures. Chez
Crocodylus, la fenérre suprameckélienne
(= fenétre intermandibulaire supéricure =_fewestra
intermandibularis medins) est assez grande et
forme une petite ouverture ronde de plusicurs
millimérres de diamétre tandis que le foramen
intermandibulaire antérieur est extrémement
réduit, juqu’a étre difficilement repérable. Chez
Alligator 1a situation est inverse : Pouverture
intermandibulaire supérieure ese si réduire que le
seul nom gu'elle purte ese celui de « foramen » (et
non de fenestrad) intermandibularis medins, @andis
que 'ouverture antérieure est toujours bien
visible, quoique petite. Chez Diplocynodon, e
Joramen intermandibularss oralis est insignifiani
voire invisible tandis que I'ouverture postéro-
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supcricure csi bien développée en fenéure (fenéure
intermandibulaire supéricure ou fenéure supra-
meckélienne), La disposition de ces detix ouver-
tures y est done de type Crocodylinae.

14. Un dernier caractére porte sur les ostéo-
dermes. Husley {(1859) a noté que les ostéo-
dermes ventraux de Crocodylus hastingsiae
(devenu Diplocynodon bantoniensis) sont divisés
en deux par une cassure transversale comme chez
les caimans. Berg a privilégie ¢e caractere (Berg
1966 5 Keller & Schaal 1988), ce qui I'a amené a
placer Diplocynocon chez les Alligatorinac. Mais
ce caractére est bien isolé parmi les autres carac-
teres des plaques osseuses dermiques de
Diplacynodan, chez qui la carapace dorsale est
formée de plagues s'engrenanc les unes sous les
autres, |'avant de chaque plaque érant lisse et
aminci pour venir sous l'arriere de la plaque
situde immédiatement cn avant. Or rien de tel
chez les Cracodyius ec les Alligator, chez qui les
plaques dorsales sont sculptées sur toute leur sur-
face externe et isolées des plagues voisines. Les
plaques dorsales des genres Crocodylus et
Ostealemus sc touchent, alors que celles des
Alligator sont séparées. [l y a done plus de res-
semblance cntre  Diplocynoden et les
Cracodylinac. Nous pensons que Iarticulation
supplémentaire, intra-ostéoderme, des plaques
ventrales chez Alligutor et Diplocynodon est plu-
1ot un caractére acquis par convergence; et dont
la signification est toute pratique : donner a la
carapace plus de souplesse.

Une derniére remarque : la position systiématigue
que nous proposons ¢st peut-¢tre précaire car
de Broin (in Michard er al. 1990) suggere que
Diplocynvdon pourrait constituer une famille
indépendante. Natons cependant que par cer-
tains caraceeres, les formes miocenes de Diplo-
cynodon sone nettement plus « crocodilienncs »
que les plus anciennes. Ainsi la partie du quadra-
tojugal qui participe au bord postéricur de la
fosse temporale inféricure est plus large chez
Diplocynvelon darwini que sur les spécimeus
d’Artenay ou de Bézian, se rapprochant par la un
peu moins des Crocodylinae. De méme les
nasaux de Diplocynodon darwini paraissent plus
lacges que chez les formes plus récentes. Mais
nous pensons qu'il n'est pas éronnant de trouver
chez les représentants les plus anciens d’une
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lignée des caracteres encore proches de ceux
d’une lignée-sceur, comme le sont les
Alligatorinae par rapport aux Crocodylinae.

Diplocynodon styriacus (Hofmann, 1885)

Crocodilus (Alligator) styriacus Hofmann, 1885 : 33,
pls XI-XV.

Synonymes :

Crocodilus butikonensis H. V. Meyer, 1856 :
pl. XIL

Crocodilus steineri Hofmann, 1885 : 27, pls XI-XIII.

Aurres références :

Diplocynaclon styrizcus — Thenius 1955, — Berg 1966 :

pl. 3, figs 17-18.

Diplocynodon sp. - Berg 1966 : 37, pl. 3, fig. 16.

é){p[acynadon cf. styriacus — Ginsburg & Janvier 1970 :
£

Diplocynodon sp. — Antunes & Ginsburg 1989 : 85,

pl. 1, fig. r-G : 1989 pl. 111, figs 1-6.

Cette espece devrait a priori se nommer Diplocy-
nadon butikonensis mais Thenius (1955) er Berg
(1966) ont prétéré le nom de Diplocynodon sty-
riacus, le matériel mandibulaire atrribué i cette
espece érant plus caractéristique. Nous les sui-
vrons sur ce point,

DIAGNOSE, — Liplocywodon voisin de D, ratelii mais
s'en distinguant par un crane plus étroit ; formule
dentaire 5+17/19, proportions du crdne VL = 45 2 50.
Région aniérieure de la mandibule plus étraite avee
angle des deux hémimandibules plus peric.

Tyer. — Mandibule de Schénegg pris de Wies
(Autriche), Ngurée par Hofmann (1885, pl. XIV,
fig. 1) et Berg (19606, pl. 3. fig. 18). Collection Geol.
Palifontol. Inst. Graz. n® [886/X11/1,

AGE. — MIN3? — MN4 — MNs.

MATERIEL. — La plupart des os du squelette, tant
céphalique quappendiculaire, sont incomplets. Nous
indiquons quand ils ne le sont pas.

Artenay (Loiret), MN4a.
Crine : Ar 690 (compler : 241 x 107 mm), Ar 692
(subcompler. privé Jc ses prémaxillaires ; 1 = 109
mm) ; prémaxillaire : Ar 1398 (complet), 6226 ;
nasat: Ar 1385 5 masillaire : Ar 6227-6228 ; jugal : Ar
1371 4 1378 (1371, 1374 et 1376 subcomplers) 5
frontal © Ar 1390 4 1394 ¢ paridal « Ar 1395 41397 ;
ostorbitaire : Ar 1380-1387 ; fragmenr comportam
e frontal, fc paricual, e supraoccipital (subcomplers),
le squamasal, le carré, l'exoceipital gauches {com-
plets) : Ar 6224 (anc. coll. 0¥ 4Y) ; fragment compor-
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tant |c basioccipital, le basisphénoide et la pariie
postéramiddiane des peérypoides ; Ar 1433 5 basiocci-
pital = Ar 1383, 1384, 1433, 6247 (tous complets) ;
carré : Ar 1414 ¢ denrains - Ar 1356 1 1361, 1408 3
1410, 1413, 6221 5 6223, 6229 4 6231 ; angulaire ©
Ar 1360, 1363-1364, 1366 a 1370, 6233 ) 6235
(1364 subcompler) : surangolaire @ Ar 1379 3 1382
articulaire : Ar 1399 4 1406 (1399 3 1402, 1405-1406
subcomplets) s dents tsolées = Ar 920 & 1355 ; ver-
tebres : Ar 688, 706 2 715, 717 i 748. 4509, 4904-
49035, 5501-3302, 5504 & 5526 : scapula : Ar 1440
(subcompléwe) ; coracotde © Ar 1436 : humérus @ Ar
1416 4 1421 (1417-1418. 1420 complets) ; cubinss :
Ar (435, 1438 1 alion @ Ar 1437 (subecompler) ;
fémur @ Ar 1422-1423 (subcomplets). 1424-1425,
1427 (subcomplet), 1428 3 1432 : cinquieme méta-
tarsten : Ar 5483 (subcompler) : premitre phalange
Ar9, 5489 3 5491 (complétes) ; ostéodermes : Ar 677
a681, 694 4 703, 749 4 752, 759 4 §87.

Aérotrain 3 Chevilly pris &’ Artenay” (Loirer), MN4b.
Squamosal : Or 832 1 dentaire ; Or 831 5 articulaire :
Or 833-834 1 dents isolées : Or 845 1 903 ; vertdbre
Or 835 : osrdodermes : Or 838 1 844.

Baigncaus-en-Beauce (Eure-ct-Loiry, MN4b.

Frongal @ Ba 2997 {subcompler), 2999 ; jugal :
Ba 2996 (subcompler), 3000 ; denraire : Ba 3002 ;
surangulaire : Ba 2998, 3001, 3004, 3008-3009 ;
dents solées : Ba 31471 3 3165 ; émur : Ba 2994 (sub>-
complet), 2995 ;3 ostéodermes » Ba 3009-3006, 3010 a
3016,

Chevilly (Loirer). MN4b,

Jugal : CHE 113, 119 2 squamosal : CHIZ 114 ; ecto-
rléi’}’g«)‘fdt : CHE 117 dentaire : CHIE 120 4 angu-
aire s CHE 112 (subcomplet) 1 angulaire et splénial
en connexion 1 CHE 116 : sur.mguﬁlirc: CHE 123
rroisieme (ou quatrieme) dent inféricure : CHE 121
ostéodermes : CHE 118, 122, 124-125, 128-129,

Orléanais {sans indicaton de localité), MN3 ou 4.
Maxillaire : Qr 271 4 274+ {rontal = Or 269 : jugal :
Or 270 ; dentaire : Or 2683 et b (avec n® 1884-4)
(Berg 1966, pl. 3, fig. 16) (subcomplets) 5 angalaire :
Or 277 (subcampler), 278 + surangulaire : Or 276
(subcompler) ; articulaive : Or 275,

Sutvres (Foir-et-Cher), MN4b.

Dew isolée : Or 906 ; vertébre : Or 907 ; ostéo-
dermes ; Or 9082 911,

Lasse (Maine-er-Laire), MN3 ou MNS.

Jugal : I's 3502 ¢ [roneal = Fs 3248.

Pontigné (Maine-ci~Loire), MN3 ou MNS.

Maxillaire : s 5135 3 jugal : 5141 (Antunes &
Ginsburg 1989, pl. 1, fig. 6), 5590 ; fronral < 1% 3457,
4428, 5377,.5509 . paridtal : Fs 5140, 5532-5533, I
5136 5 panéral et supraoccipital en connexion (sub-
complets) @ Fs 5136 ¢ squamosal 1 s 3450, 3453 ;
devtaire = Vs 5471, 9524 (Antunes & Ginsburg 1989,
pl. 11, Hg. 1), 5571, 5373, 5578, 5387 ; angu[;ﬁrc : Fs
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3249, 5131 (subcomplet), 5134, 5526 ; surangulaire :
Fs 3520, 3530, 6260.

Savigné-sur-Lathan (Indre-ce-Loire). MNS, peut-étre
remanié de MN3.
Dentaire : M 5205.

Saint-Michelsur-lLoire (Indre-et-Loire). MN3 ou
MNS.
Surangulairc : Fs 5390

Lasse, Pontigné, Noyant-sous-le-Lude, Dénezé-sous-
le-Lude (Maine-et-Loire), Cléré-les-Pins, Savigné-sur-
Lathan, Saint-Michel-sut-Loire (Indre-et-Loire),
MN3 ou MNS5. Dents isolées et astéodermes (cf:
Antunes & Ginsburg 1989 : 85).

Pellecahs 4 1.a Romieu (Gers), MN4b (bas).
Jugal : LRM 979 ; surangulaire : LRM 980 : dent iso-
lée : LRM 977 ; ostéodermes : LRM 978, 981.

Bézian 3 La Romieu (Gers), MN4b.

Tére compléte (crine et mandibule) BE 8401 - 1 « |
du crine = 355 x 180 mm ; squamosal : LRM 78
(subcompler), 82 ; basioceipieal : LRM 75 (complet) ¢
dentaire : BE 7129, 7701 ; angulaice : BE 77 3 suran-
gulaire : LRM 73 (complet) 5 dents isolées LRM 1091
2 1097 ; ostéodermes @ BE 8401 ¢ a w ; vertdhre :
LRM 57-58, 60, 69 ; plaques denmiques - LRM 79 &
81, 83-84 ; rihia: LRM 62.

Pontlevoy-Thenay (Loir-et-Cher), ancienne collec-
tion, MNS.

Ectoptérygaide : FI' 156] ¢ carré : FP 1571, 1592 ;
aricalaire s FD 1461 5 humérus @ FP 1356, 1574 (sub-
compler), 1586 ; fémur : FP 1184-1185 ; mératar-
sten ¢ FI' 1566, 1584 ; vertebre @ FPP 1189 4 1193,
1377, 1555.

Les Gandes & Thenay (Loir-et-Cher), fouilles 1977,
MNS5.

Frantal : FI* 2843 ; denraire : FI' 2842, 2936,
M 5204 ; angulaite ¢ FP 2865 a 2867, 2939 | denis
isoldes « FP 2833 4 2841, 2929 3 2935 venebre :
FI' 2844 ; ostéodermes @ FP 2845 a 2852, 2938 .
humérus ; FP 2862, 2940 ; Emur: FP 2864.

Bossée et Mantelan (Indre-ce-Loire}, MNS.

Cinq dents isolées (Lecointre 1910, pl. X1, figs 1-2)
quatre ostéodermes {Lecointre 1910, fig. 5).

DESCRIFTION

Crane (Figs 1-5)

Le crine est allongé et en forme de triangle iso-
cele s driré, Le museau est arrondi 3 Pavant et
présente une constriction en arriere des prémaxil-
laires. Lorifice nasal externe est impair et unique,
bien arrondi 4 'avant comme A Uarriere.

Les orbites sont allongées er séparées des fosses
temporales intéricures par une barre en retrait sur
la face supérieure du crane.
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Les fosses temporales supéricures sont petites, en
ovale 1égerement allongé, creusées sur la rable
crinienne bien quadrangulaire.

Tous les os de la face supérieure du crine sont
profondémenc sculpiés, sauf ceux qui sont en
retrait par rapport au revétement peaucier, ¢ est-
a-dire la barre séparant 'orbite de la fosse tempo-
rale inférieure, le quadratojugal et les parties du
jugal et du squamosal anenantes.

En norma ventralis, les fosses palatines sont trés
importantes. Elles occupent sensiblement les
deux tiers de la moiné postérieure de [a face infé-
rieure du crine. Leur bord antérieur se trouve au
niveau de la dixitme dent maxillaire. Les
choanes, en position trés reculée, sont placés au
niveau de la parde posténicure des fosses tempo-
rales inféricures. Ils sonc plus larges que longs,
avec un bord dédoublé a l'avant er simple a
'arriere 5 le bord postérieur forme une perite
crére.

Peémaxillaire, Le prémaxillaire est un os allongé
du c6eé médial et arrondi latéralement (relevé
légerement en vue lacérale). Lorifice nasal est
placé plus antéricurement que chez Crocodylus.
Le toit de 1'os est continu alors que chez
Crocorlylus, il est parfois percé d'un petir orifice
correspondant au fond de ka dépression ménagée
pour loger fa premi¢re dent mandibulaire.

Le prémaxillaire porte cing alvéoles dentaires. Le
premier est situé trés prés de la symphyse, le
deuxieme est séparé du premier par un espace
important, occupé par un creux destiné A rece-
voir la dent antagoniste. Un espace important
sépare te deuxieme du troisitme alvéole prémaxil-
laire, le troisieme et le quatrieme alvéoles den-
taires ont un diamétre plus grand, correspondant
a deux dents prédominantes, développées cn
cracs. Elles sont serrdes I'une contre Pautre. Le
cinquieme alvéole est plus petiv et suivi d’une
forte dépression.

Maxillaire. Le maxillaire est un os allongé er
étroit. La série dentaire est placée en position tres
externe comme chez Crocodylus. Le nombre des
dents maxillaires est de dix-sept, sur le crane de
Bézian comme sur les deux crines d'Artenay, Les
dents les plus forees, comme chez Diplocynodon
ratelii et le type de Diplocynodon stemneri, sont les
quatrieme er cinquieme, puis les dixieme, anzié-
me et douzieme. En arricre, les alvéoles sont
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Fic. 1. — Diplocynadon styriacus. Crane de Bézian (Be 8401), face supérieure. Bo, basiaccipital ; bs, basisphénoide ; ch, choanes
{narines internes) ; ca, condyle accipital ; ec, ectoptérygoide ; eo, exoccipital : f, frontal ; faf, foramen artere faciale ; fcp, foramen
carotidien postérieur ; fi, foramen intertympanicum ; fm, foramen magnum ; fV, foramen nert V ; VI, taramen nerf VI ; fIX, foramen
nerf 1X ; tX, foramen nerf X ; tXN, foramen nerf X1 ; fp, fenétre palatine ; fpt, fenéire post-temporale ; fr, frontal ; fti, fenétre tempo-
rale inférieure | fts, fenétre tlemparale supérieure ; io, incisure otique ; |, Jugal ; |, lacrymal ; s, latérosphéncide (= alisphénoide) ; m,
maxiliaire ; n, nasal < ne, narine externe ; orb, orbite | pa, pariétal ; pl, palatin , pm, prémaxiliaire ; po, postorbitaire ; pot, prootique ;
pri, préfrontal ; pt, pterygoide | q. carré ; qj, quadratojugal ; so, supraoccipital . sq, squamosal

régulitrement de plus en plus petits. Les maxil-
laires se rejoignent ventralement et forment en
grande parrie le plancher du palais.

Nasal. Les nasaux sont étroits, tres allongés et se
terminent en poinre, tant a 'avant qu’a larriére.
Ils sont conjoints & 'avanr er leur pointe extréme,
wes effilée, arreint le bord postéricur de la narine
externe. [n arriére, ils entrent en contact léger
avec la pointe allongée en baguette du frontal.
Lacrymal. Les lacrymaux sont allongés, courts et
érroits. Ils entrent en contact avec les nasaux et
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les maxillaires 4 'avant, avec les préfrontaux
médialement et enfin participent vers l'arriére,
mais pour une faible part, au bord antérieur des
orbites. Ils sont plus éeroits que ceux de
Diplocynadon durwini.

Préfrontal. Les préfronraux sont plus allongés et
plus éiroits que les lacrymaux. Ils participent au
bord antéromédian de l'orbite. lls paraissent un
peu plus érroits et allongés que chez
Diplocynodon darwini, D. gervaisi ev D. ratelii.
Frontal. Le frontal est un os impair, large a 1ar-
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riere et terminé en baguerre senfongant a avant
entre les préfrontaux jusqu'a arteindre les nasaus.
Il est profondément sculpté sut sa face supérieure
et il y a une véritable créte arrondie et en léger
relief au-dessus de la cavité orbitaire,

Jugal. Les jugaux sont allongés, sculpeds sur
toute leur face dorsale et latérale. s forment la
bordure de l'orbite et de la fosse temporale infé-
rieure. La baguetie vsseuse continue qui sépare
ces deux ouvertures est constituée moité par le
jugal, moitié¢ par le postorbitaire et est séparée du
toit crinien par un trés fort ressaut.
Quadratojugal. Petit os mince, rarement bien
conservé, entre le carré, le squamosal et le jugal, il
participe au bord postérieur de la fosse temporale

Diplocynodon de I'Orléanien de France

inférieure ot il émet une petite pointe, comme chez
Crovocylus. Sa partie postéroexterne est sculprée.
Postorbitaire, Petit os plat et fortement sculpté
sur sa face supérieure, il entre en contact avec le
fronaal et le squamosal. [l forme Je bord antérola-
téral de la fosse temporale supérieure. Le bord
antérolacéral de certe face supérieure, au coin de
la table cranienne supérieure, forme un angle vif,
presque a angle droit, entre le bord cransversal et
le bord latéral chez les sujets jeuncs, puis s'arron-
dit chez les sujets plus dgés.

Squamosal. Os complexe qui va du toit cranien,
ott il forme le coin postérolatéral de la table cra-
nienne, jusqu'aux abords immédiats de I'articula-
tion avec la mandibule, oit il coiffe le carré et est

Fic. 2. — Diplocynodon styriacus. Crane de Bézian (Be 8401), face inférieure. Légende . voir Fig. 1.
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recouvert cn partie par le quadratojugal. Sa parrie
supérieure est forrement sculptée et participe au
bord postéromédial de la fosse temporale supé-
rieure. Sa partie latérale et postérolacérale est lisse
et inclinée vers le bas et I'arrigre du crine.
Pariétal. Le pariétal est un os impair situé en
arritre du frontal, 1| forme le bord médial des
fosses temporales supérieures, Sa face supérieure
est fortement sculprée,

Supraoccipital, Petit os impair, enfoncé en coin
a Parri¢re du paridal sur la face supérieure du
crane ou il forme unc Iégere saillie impaire 2
Parrigre. Il participe surtour de la face postérieure
du crine ol il porte une créte impaire et en fort
relief, qui souligne bien, au-dessus du trou occi-
pital, laxe de symérrie du crine,

Exoccipital. les exoccipitaux occupent la plus
grande partie de la face postérieure du crane. Ils
forment le bord supérieur du trou occipital.

Basioccipital. Os impair formant le bord infé-
rieur du trou accipital et I'unigue condyle articu-
laire avec la premiere vertebre cervicale, Ce
condyle, bien arrondi, forme un impoctant relief
en arritre de la face postérieure du crine. Le
basioceipital descend encore plus bas de chuque
c6té du condyte occipital et arteint presque le
rehord entre la face postérieure et la face inférieure
du crine.

Palatin. En afiiere des maxillaires, les palatins
participent au toit du palais. s séparent les
fosses palatines presque jusqud leur exerémicé
postérieure.

Ptérygoide. Les piérygoides sone des os larges,
plats, formunt en arriére des fosses palatines deux
ailes inclinées vers le bas et vers l'arriere. Clest
dans les ptérygoides, seuls, que s'ouvrent les
choanes. Juste en arriére, ils sont séparés du
basioccipital par le basiptérygoide. De part er

Fia. 3. — Diplocynodon styriacus. Crane de Bézian (Be 8401), face latérale. Légende : voir Fig. 1.
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d'autre de cet os, chaque ptérygoide forme une
aile libre du cdié externe et est plaqué du coeé
médian le long du basioccipital, ob il est retour-
né en vague,

Ectoptérygoide. Situé enree le maxillaire, le
jugal et le ptérygoide, l'ectoprérygoide est suctout
visible sur la face venerale du crane. Son extrémi-
té antéeiedre torme le bord postérolaréral de la
fosse palatine et est en congact avee le maxillaire
sur une distance correspondant au niveau des

quatre dernitres dents maxillaires, comme chez,

Crocodylus, Plus en arritre, comme chez ce der-
nier, il est relié A la face médiale du jugal sur une
surface plus courte. L'ectaprérygoide émer a
l'arriere er vers le haue une petite apophyse qui
participe a la base de la barte postorbiraire, mais
qui est plus courte que chez Crocodylus. Sa partie
moyenne forme une lame descendanic qui est
plaquée sous l'aile du prérygoide.

Basisphénoide, Cer os impair n'apparsit en sur-
face qu'en arritre des choancs ot il sépare les pté-
rygotdes du basioccipital. 11 esr percé en
entonnoir par le foramen intertympanicum.
Prootique. Le prootigue limite en atriére le fora-
men (ici énorme) pour le nerf trijumcau et est
plaqué contre I'os carré avec lequeel il est s ot
soudé, Ses limites sont difficiles ¥ cerner.
Latérosphénoide. Fragile, rarement conservé, ses
limites sont, eomme pour le prootique, difficiles
4 cerner,

Carré. Le carré est un os allongé rransversale-
ment, bien en contact avec le squamosal. I
forme, en une poulie renflée en boule aux deux

Diplocynodon de 1'Orléanien de France

extrémitds, la surface dardiculation avec la man-
dibule. Sur la face ventrale du criine il occupe la
partie postérolatérale er forme le bord postéro-
médial de la fenéere remporale inférieure ; il
s'érend jusqu'an bord de la dépression au fond de
laquelle's'suvre la fenétre ovale.

Mandibule (Figs 6-8)

Chaque hémimandibule est éwroite, allongée, rec-
tiligne, plutdr basse et largement ouverte média-
lement & 'arriere. La partie postérieure est
creusée intérieurement en gouttigre, Ja fosse de
Meckel, ol s'insérent les muscles adducteurs de
la mandibule. Certe dépression se prolonge en
tunnel 3 Mavant pour s'ouviir non loin de la sym-
physe mandibulaire. Elle forme alors une petite
gorge allongée, ouverte du coté interne. La face
externe de la mandibule est marquée de nom-
breuses seulptures. Vers 'artidre se trouve une
ouverture allongée, clliptique, ereusée aux dépens
du demaire de I'spgulaire er du surangulaire : la
fenétre externe. Sur la face interne, un peu plus
en avant, se¢ trouvent deux ouvertures, heaucoup
plus petites : la fenétre inframeckéliennce ou
fenétre intermandibutaire inféricure (= ﬁ.’m’.«'mt
intermandibularis candalis), limitée par le spiénial
et Vangulaire, ¢t une sceonde fenéire plus petite,
situce plus haut et limitée par le coronaide et le
splénial, la fenéere suptameckélienne ou fenétre
intermandibulaite supéricurc (=ﬁ=ne‘sfm inter-
mmandibularis medins). Cette dernidre fenérre existe
chez Cr()m/{y/u: et mon cher A//{({alon Enfin, les
deux hémimandibules forment entre elles un

Fic. 4, — Diplocynodon styriacus. Crane de Bézian (Be 8401), face postérieure. Légende : voir Fig. 1.
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angle plus faible que chez les Diplocynodon plus
anciens. Chaque hémimandibule comporte six os.
Dentaire. Os pair, allongé, il occupe les deux
tiers de I'hémimandibule et porte la rotalicé des
dents inféricures. Il est profondément sculpié sur

sa face latérale. La symphyse est relativement
longue et arrive en arriére au niveau de la qua-
trignie dent mandibulaire.

Les deux dentaires forment entre eux un angle
nettement plus aigu que chez Diplocynodon rate-

Fia. 5. — Diplocynodon styriacus. A, B, crane juvénile d'Artenay (Ar 690) : A, face inférieure ; B, face supérieure. C, dentaire droit

d'Artenay (Ar 1356), face linguale.
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lii. A la hauteur de l'arriere de la symphyse man-
dibulaire, I'os est nertement plus érroit et arrondi
que chez Diplocynodon ratelii, D. gervaisi et
D, darwini o il y a sur la face supéricure une
aire plate enire la série denraire et la symphyse.

Les deux dentaires formenr en avant une avancée
en coin. [l y a dix-neuf alvéoles dentaires (tant
sur la mandibule de Bézian que sur celle
d’Artenay et sur celle de I'Orléanais figurée par
Berg 1966, pl. 111, fig, 16). La premidre dent est

située trés en avant et 1rés pros de la symphyse

FiG. 6. — Diplocynodon styriacus. Mandibule de Bézian
(Be 8401), face occlusale.
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mandibulaire. La deuxiéme est séparée de la pre-
micre comme de la troisiéme par un diastéme
important. Les troisiéme et quatri¢me dents sont
les plus fortes et ce caractere est & Porigine du
nom du genre. Elles sont trés rapprochées 'une
de I'autre ; leur pointe loge d'ailleurs dans la
méme encoche ménagée sur la michoire supé-
rieure 2 la limite du prémaxillaire er du maxil-
laire, Les dents postérieures sont plus petrtes et
séparées de petits diastémes, légerement plus
importants en arriere de la sixieme et de la sep-
tieme dent, puis plus coures. Les alvéoles sont
plus larges, correspondant & des dents plus
grosses, pour les dixiéme, onzieme et douziéme
dents, puis sont de plus en plus perits. Larriete
du dentaire forme le bord de la fenérre mandibu-
laire externe. Sur sa face interne, il regoit le spé-
nial. En avant de ce contacr existe une gorge
étraite et profonde, parallele au bord inféricur, et
qui va jusqu'a la symphysc mandibulaire.
Angulaire. Os impair, allongé, sculpté sur sa face
latérale, et largement convexe sur sa face infé-
rieure. Il participe au bord inférieur et postérieur
de la fosse de Meckel. Sur sa face inférieure il est
recourbé en gourttiere et rejoint le splénial.
Splénial. Os pair, lisse, plagué contre la face
interne du denraire, il natcine pas la symphyse
mandibulaire.

Coronoide. Le coronoide est un petit os plac
situé sur la face Interne de la mandibule. 11 parti-
cipe au bord antérieur de I'ouverture antéricure
de la fosse de Meckel. En avant, il borde chez
Crocodylus une petite fosse accessoire. Sur nos
fossiles, I'os n'est pas conservé A ce niveau.
Surangulaire. Os impair, sculpté sur sa face laté-
rale, le surangulaire forme lc bord supérieur,
allougg, de la fenétre externe. Sa face supérieure
est étrnite et plate dans ses deux tiers postérieurs
plus en avanr elle est arrondie.

Articulaire. Pos¢ sur le surangulaire, il assure
Iarticulation avec le criine. En arritre de 'articu-
lation, une longue apophyse, dite apophysc
rétroarticulaire, est longitudinalement divisée en
deux cupules par un ensellement. La partic
interne forime une mince apophyse horizontale
dérachable du corps de os, La surface articulaire
(avec le carré) est plus réduite et constitude aussi
de deux cupules jumelles, mais sépardes I'une de
Iautre par un ensellement plus ample.
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Dents

Les dents sont simples, courtes, coniques et sans
racine. Elles ont deux carénes en faible relief,
P'une a 'avant, l'autre 4 'arriere. Les dix pre-
mieres dents de chaque méchoire sont faiblement
recourbées du coté interne.

Squelette dermique (Fig. 9)

Comme chez Diplocynodon raselii, le cou et le
dos, ainsi qu'une portion du thorax, sont recou-
verts d’ostéodermes ou plaques dermiques.
Toutes les plaques sont profondément sculptées
sur la face externe.

/ fic

Les plaques nuchales sont en forme de roit, dont
le faitage est marqué par une forte créte sur la face
dorsale. Elles sont rectilignes & lavant et imédiale-
ment ; le troisitne cdté dessine une grande
courtbe, 4 concavité dirigée postérolatéralement.

Les plaques dorsales raient disposées en cing
rangées paralléles (chiffre inféré d'un squelerte
complet de Messel in Keller & Schaal 1988 ;
celui de Venelles 7z Bufferaur & Cornée 1982,
pl. 1) dans le sens longitudinal, de chaque coté du
plan de syméuie du dos, Lavaot offre une bor-
dure lisse orientée transversalement. Une forte
créte longitudinale, presque symétrique dans la

A

Fia. 7. — Diplocynodon styriacus. Mandibute de Bézian (Be 8401). A, hémimandibule gauche, face médiale. B-D, hémimandibule
droite : B, face occlusale ; C, D, face latérale, an. angulaire ; ar, articulaire ; ¢, coronoide ; d, dentaire ; fic, fenétre intermandibulaire
caudale ; fim, fenétre intermandibulaire médiane ; fme, fenétre mandibulaire externe ; sa, surangulaire ; sp, splénial.
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rangée la plus centrale, cst déealée vers I'extérieur
sur les deuxieme et troisitme rangées et disparait
sur les deux derniéres. A Tavant du dos, elles ont
un contour quadrangulaire, a Iarriere elles
deviennent plus petites et plus ovalaires.

Les plaques ventrales sont sculptées de petires
fosses plus conrtes et it n'y a pas de créte longitu-
dinale.

Larmure dermique de Diplocynodon cst originale
ct assez différente tant de celle de Crocodylus que
dc celle d’Alfigator. Cher ces deux formes, les
ostéodermes dorsaua sont sculptés sur toutc leur
face externe et ne se chevauchent pas, tandis que
les ostéodermes ventraux présentent en avant un
rebord lisse qui s'enfonce sous la plaque placée
juste devant. Chez Diplocynodon, les ostéodermes
dorsaux présentent en avant une bordure lisse et
amincic qui s'enfonce sous la plaque placée anté-
ricurement tandis que les plaques ventrales pré-
sentent la méme disposition que chez Crocodylus
et Alligator.

Les plaques dorsales lisscs ct amincies en avant se
recrouvent, A I'éat d'ébauches, chez Leidyosuchus
(Maok 1925, fig. 47 F, I} qui ¢st considéré
comme un Crocodylinac crétacé par la plupart
des auteurs (Kilin 1955 ; Romer 1956 : Kuhn
1968).

RAPPORTS ET DIFFERENCES

Le crine de Bézian et ceux d’Artenay sont pro-
portionncllement plus allongés que ceux de
Diplocynoelon rarelii. 11 'y a pas d’amorce de cloi-
son médiane des narines externes, ni antérieure
ni postérieure chez I'adulte, mais seulement un
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petit retour en avant du rchord postérieur de la
narine, le long du plan médian, chez les indivi-
dus juvéniles d’Artenay. Lencoche qui, i la limite
du prémaxillaire et du maxillaire, sert de loge-
ment aux troisitme et quatrieme dents mandibu-
laires, est plus accentuée que chez Diplocynodon
ratelil, mais de méme importance que sut le type
de Diplocynodon steineri (Hofmann 1885,
pl. XII, fig. 2). Les dents ont Jes mémes propor-
tions entre ¢lles. En face ventrale, Jes fosses pala-
tines ct les choancs ont la méme position et les
mémces caracteres que chez 'espéce de Saint-
Gérand-le-Puy.

Par comparaison & Diplocynodon rarelii, la man-
dibule est plus étroite et plus pointue vers
I"avant. Langle que forment entte cux les deux
dentaires est neteement plus faible, comme on
peut lc constater sur la mandibule de Schonegg
(type de Diplocynadon styriacus) figurée par
Hofmann (1885, pl. XIV, fig. 1) et Berg (1966.
pl. U, fig. 18) cr, au niveau du point le plus pos-
téricur dc la symphyse mandibulaire, 1a largeur
de chaque dentaire est plus petite. La symphyse
mandibulaite arrive légerement plus en arri¢re
que chez Diplacynodon raselis.

Par contre, la morphologie er les proportions
diverses (voir tableau 2) sont identiques ou extré-
mement proches de celles des pitees d'Eibiswald.
It appere done quc la forme de Bézian et
d’Artenay est asscz ncttement différente de celle
de Saint-Gc’mnd-lc—Puy ct, au contrairg, i peuy
prés idenrique aux formes autrichiennes de Ja
MNS5. Nous la placerons donc dans 'espéce
Diplocynodon styriacus.

C

FiG. 8. — A, dentaire droit juvénile de Bézian (Be 7701), face occlusale. B, C, dertaire gauche juvénile d'Artenay (Ar 1367) ; B, face
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REPARTITION STRATIGRAPHIQUE
DE Diplocynodon styriacus

Les gisements ayant livré les pieces-types de
Diplocynodon styriacus ex de Diplocynodon steineri
sont considérés comme du méme age
qu'Eibiswald, qui est placé dans la MN3 (De
Bruijn et al. 1992). Bézian est de I'age de La
Romieu classique (MN4b) et Artenay un peu
plus bas (MN4a). Par contre. les pitces trouvées
dans les faluns sonr difficilement datables, En
effet, ces couches marines contiennent des faunes
contemporaines de la mer des faluns (MN5)
mais renferment aussi, dans les faluns situés au

[ S—
A-D

nord de la Loire, un forr contingent de pitces
remanides des sables continentaux sous-jacents
qui sont datés de la MN3a (Ginsburg 1989), De
toutes les pitces de Diplocynudon provenant de
ces faluns, la seule déterminable au niveau spéci-
fique est le fragment antérieur de dentaire gauche
(Fs 5524) tiguré par Antunes & Ginsburg (1989,
pl. 11T, fig. 1) et qui provient de Pontigné.
Llangle éiroit que fair I'axe de ce denuaire avec le
plan de la symphyse ainsi que le peu de largeur
de ce denraire au piveau de la pointe arriére de la
symphyse indiquent nettement qu’il s'agit de
Diplocynodon styriacus. Pontigné, qui vient d'étre
réétudié récemment (Ginsburg & Bonneau

1cm

Fia. 9. — Diplocynodon styriacus. Ostéodermes de Bézian, face externe. A-C, plaques dorsales droites (Be 8401 ¢, d, e). D, E,
plaques latérales droites (Be 8401 j, n). F, plague ventrale (Be 8401 p).

122

GEODIVERSITAS -+ 1997 « 19 (1)



Diplocynodon de 'Orléanien de France

TaBLEAu 2. — Tableau des formules dentaires el proportions des différentes espéces de Diplocynodon. Colonne 1 : proportion du

créane 100 x /L. L = longueur du crane ;

I = largeur du crane. Colonhe 2 @

formule dentaire = nombre de dents prémaxillaires +

nombre de dents maxillaires, sur nombre de dants mandibulaires, Colonne 3 - proportion de la mandibule 100 x h/,. h = hauteur de
la mandibule au niveau du diastéme entre |a septieme et la huitiéme dent. 1, = distance prise de I'espace séparant 12 troisieme de la
quatrieme dent 3 la pointe de la dixiéme dent mandibulaira (¢f. Berg 1966, fig. 3). Colonne 4 : proportion de la symphyse mandibu-

laire {cf. Berg 1966, fig 3). 100 x L/h.

Espéces Crane Formule Mandibule Symphyse
I/L dentaire h/ly L/h
D. levantinicus - 28 210
D. styriacus 4550 52?91 2 27 245
D. styriacus Bézian 50 5417 22,7-30,6 222.297
D. styriacus Artenay 44 5+17 23.6-27,7 [235]-268
. 5+16-17 4 N
D. rateli 55 e 2428 210-230
D. gervaisi 60 1'9 27,5-29,5 232
D. hantoniensis 60 5’2'(1)7 30-40 180-185
. 5+17 _
D. tormis 45 1920 -
D. darwini 60-65 5+18 40-50 170-190
: 20-23

1995) est typique d'un gisement renfermant a la
fois des fossiles d’age MNS et d'autres d’age
MN3. 1l y a 3 la basc des couches continentales
de I'age de celles des Betlleaux et de Ta Brosse
(MN3a) et au-dessus du falun langhien, La piéce
Fs 5524 provicnt certainement de la couche
supérieure car elle a la patine noire, caractéris-
tique des pitces des faluns et a été récolée 4 une
époque ol les sables continentaux sous-jacents
n'affleuraient  pas.  Mais la  couche
supérieure (le falun langhien) contient 4 la fois des
pitces d'age langhien et des piéces remaniées pro-
venant des couches sous-jacentes continentales.
On ne peut done pas dire de quel niveau la picce
Fs 5524 provient et si elle a été ou non remaniée.
En conclusion, la seule certitude est que
Diplocynodon styriacus est connu dans la MN4
(Artenay, Bézian) et la MN5 (Sryrie). Les
quelques dents retrouvées 3 Sansan (MNG)
appartiennent a Diplocynodon mais on ne peut
atfirmer qu'il s'agisse de la méme espice, ce qui
est cependant hautement probable. Nous les
désignerons comme Diplocynodon cf. styriacus.

GEODIVERSITAS - 1997 « 19 (1)

PHYLOGENIE DU GENRE Diplocynodon

Un nombre assez élevé d’especes ont éé déerites
dans le Tertiaire d'Europe : ce sont principale-
ment Diplocynodon hallensis, D. darwini et
D, ebertsi de 1'Eacene moyen, D. hastoniensis de
'Eacene supeueut et de I'Oligocene inférieur,
D. gervaisi de 'Oligocéne inférieur, D, ratelii,
D. gracilis et D, aeduics du Miocene inférteur
(MN2), D. styriacus, D. steineri et D. butikonensis
de la fin du Miocéne ‘inférieur et du Miocéne
moyen, enfin D. levanticinus du Miocene supé-
rieur (ou du Pliocéne).

Nous ne tiendrons pas compte des formes attri-
budes autrefois 3 Diplocynodon et que Berg
(19606 : 42) a déja rejetées de ce genre (D. bolcen-
iy, D deprml:ﬁom, D. haeckeli, D. rollinati,
D. vicetinus et D. plenidens). Nous avons vu plus
haat que D. gracilis et D. acduicus sont les syno-
nymes juniors de D. ratelii et que D. styriacus,
D. steineri et D, butikonensis ne font qu'un.

Le plus ancien gisement ayant livié des restes de
Diplocynodon est Cernay, dans le Paléoceéne
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{Russell er al. 1982). Cette forme n'a malhecureu-
sement pas encore été déerite.

Dans le Lutétien, l'espece la mieux connue est
Diplocynaden darwine (Ludwig 1877). Elle pro-
vient de Messel oi plusieurs cranes et deux sque-
lettes complets onc éré découverts (Keller &
Schaal 1988, figs 167-169). Du méme gisement
de Messel provient un matériel moins important
rapporté i une autre espéee : Diplocynoden cbert-
si (Ludwig 1877). Berg (1966) I'a examiné en
déuail et a beaucoup hésité sur une possible mise
en synonymic. Les deux formes ont la méme
raille, les mémes praportions du crine et de la
mandibule, les mémes implantations dentaires et
provienncnt du méme gisement. Les deux seules
différences observées sont relatives aux dents :

— chez D. ebertsi, les roisieme et quatrieme dents
prémaxillaires ainsi que les neuvieme et dixieme
dents maxillaires sont, avec un diasteme basal
supérieur, plus fortes que leurs homologues de
D. darwini alors que les autres dents prémaxil-
laires, maxillaires et mandibulaires sont de méme
taille 5

— lautre caractére porte sur I'émail denraire, qui
est cannelé chez D. ebertsi et lisse chez D. darwi-
ni, encore que chez cette dernitre espece il y ait

TasLEAU 3. — Répartition stratigraphique des Diplocynodon.

MN7-10 D. levanticum
MN6 D. cl. styriacus
MN4-5 D. styriacus
Miocene
MN3
MN2 D. ratefii
MN1
Oligocéne D. gervaisi
s;périeur D. tormis | D. hastoniensis
Eocéne moyen D. darwmi_
inférieur
Paléocéne Diplocyrodon sp
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occasionnellement des cannelures (certes faibles,
mais nettes).

Les différences de force de cerraines dents peu-
vent assez simplement s'interpréter comme des
différences lides au sexe. Une telle interprétation
ne peut érre appliquée paur le cas des cannclures,
muis ici chcore 'argumentation nest pas pro-
bante car il y a des intermédiaires indiscutés. On
ne peut donc guere échapper i la pensée qu'il
s'agit seulemenr de variations individuelles. On
voit mal comment écologiquement deux formes
appartenant a un méme genre, de méme taille,
auraient pu coexister dans un méme gisement,
dadiant quiil y avaic déja duns le méme gisement
au moins trois anwes crocodiliens bien caractéri-
sés (Allograthus haupti, Pristichampsus rollinati et
Asidatosuchius germanicus). Nous proposons donc
de meutre D. ebertsi en synonymie avee D. dar-
Wi,

De la méme époque, mais du gisement voisin de
Geiselthal, a été décrite une espece de Diplocy-
nodon : D. hallensts Kuhn, 1938. Berg note que
cette cspéce ressemble de ats pres i D, darwini.
La wille est la méme, les proportons du crane
sont les mémes. Les dents, dont on n'a pas le
pombre exact, semblent cependant un peu plus
nombreuses : deux de plus & chague machoire.
Ces différences ne nous paraissent pas suffisantes
pour valider une séparation spécifique. Aussi, en
attendant un autre verdict qui ne peut venir que
de I'éeude d'un matéricl nouveau, nous considé-
rerons D). hallensis comme un synonyme junior
de D. darwini.

Un peu plus haut dans la séric stradgraphique,
une autte espece a éeé décrite, provenant des
Lower Headon Beds du Hordwell dans le
Hampshire en Angleterre @ D. hantoniensis. Elle
provient donc du Ludien, Le crane a les mémes
proportions que celui de D. darwini, les dimen-
sions générales el le nombre des dents sont com-
parables mais la mandibule est proportionncl-
lemene plus basse et surtour une forte encoche
apparait entre la derniére dent prémaxillaire et la
premigre dent maxillaire pour servir de logement
aux deux crocs de la michoire inféricure. Ce
caractére sc retrouvera chez toutes les espéces
plus récentes et on peut le considérer comme une
apomorphie qui apparait au Ludien.

Cependant, ce caractére est encore inconstant
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dans le Hordwell et c'est sur ce point que Wood
(1849) a distingué deux espéces dans ce gise-
ment, D. hantoniensis ne présentant pas
d'encoche visible en norina dorsalis et C. hasting-
siae n.sp. en présentant une trés accentuée, bien
visible en nerma dorsalis. Nous retiendrons
V'espece D. hantoniensis (Wood, 1844) comme
seule valide et C. bastingsiae comme un syno-
nyme junior.

Diplocynodoi gervaisi (Aymard, 1856) provient
de I'Oligocene inférieur de Ronzon. Les propor-
tons du criane figuré par Berg (1966, pl. 2,
fig. 11) sont les mémes que ceux de D. darwini
et D. hantoniensis, Ia hauteur de la mandibule, en
fonction de sa longueur, est la méme que chez
D. bhantoniensis et I'échancrure de la michoire
supérieure au niveau de la limite prémaxillaire-
maxillaire est aussi nettement présénte que chez
D. hantoniensis. Deux caractéres différents sont
cependant visibles sur la figure donnée par Berg
(196G, pl. 2, fig. 11) : d'une part les orbites sont
plus larges, avee réurécissement de la largeur du
maxillaire a ce niveaw, d'autre part les fosses tem-
porales supéricures sont plus rondes, Nous possé-
dons,. de plus, dans les anciennes collecrions de
I'Feole des Mines de Paris aujourd’hui déposées
au Muséum de Paris, les deux dentaires d'une
méme mandibule du Diplocynodon provenant de
I'Oligocene moyen (MP26) de Saint-André pres
de Marscille. Le nombre des alvéoles dentaires est
19 et 19, les proportions de la mandibule sont
29,5 et 27,3, ct celles de 1a symphyse 2,32. Ce
dernier chiffre est beaucoup plus proche de celui
de Diplocyiodon ratelii que de Diplocynodon han-
toniensis. Nous considérerons done 'espéce
Diplocynedon gervaisi comme valable.

Jehenne a décrit et figurd (1970, figs 1-4, pls I-
IV) quelques picces de Diplocynudon provenant
de Villebramar (Oligocene inféricur - nivean
MP22) et de La Milloque (Oligocéne supérieur —
niveau MDP29). Mallieureusement, ces restes sont
trop incomplets pour qu'on puisse les attribuer
avec certitude 3 une espéee précise. La pitce de
Villebramar appariient peut-étre 3 Diplocynodon
gervaisi et celles de La Milloque 4 Diplucynodon
ratelif. On remarque cependant que la mandi-
bule décrite de La Milloque LM1968-8 (Jehenne
1970, pl. 111} correspond plus a celle de
Diplocynodon ratelif de Saint-Gérand-le-Puy qu'a
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celle de Diplocynodon hantoniensis du Hordwell
figuré par Berg (1966, pl. 2, fig. 9) et le maxil-
laite de La Milloque (Jehenne 1970, pl. 1, fig. 2)
semble plus évolué que celui de Villebramar
(Jehenne 1970, pl. 1, fig. 1),

En attendant un meilleur matériel, nous désigne-
rons le matériel de Villebramar sous |'appelation
de Diplocynodan afl: gervaisi, comme Jehenne 1'a
fait, et le matériel de La Milloque sous la déno-
minaiion de Diplocynodon aft, ratelis.

Ainst Diplocynodon darwini, D. bautoniensis,
D. gervaisi et D. styriacus forment une petite
lignée anagénétique acceptable. Il semble que ce
ve soit pas le seul vameau de Diplocynodon. En
effet, différents gisements du bassin du Duero
(Province de Salamanque, Espagne) étalés sur
trois biozones de U'Eocene supérieur (limite
MP13 — MP14 & MP17) ont liveé un matéricl
nombreux ct fragmentaire qu'Oreéga (1990) a
¢rudié et rassemblé sous la désignation de
Diplocynaclon sp. Une téte compléte a permis a
Buscalioni e al. (1992) d'éablir une espece nau-
velle, Diplocynodon tormis. Cette forme n'entre
pas dans la lignée ci-dessus décrite. En effet,
D, tormis montre :

a) des orbites presqu’aussi rondes que chez

Leidyasuichus

b) un supraoccipital participant plus (d'aprés les
auteurs) A la face supérieure de la table crinienne
que chex Diplocynodorn darwini, D. ratelii et
D. styriacus;

¢) une forte échancrure au niveau de la suture
prémaxillaire-maxillaire, comme chez Leidyo-
suchus ev i inverse de Diplocynodon diriwini

d) D. rormits montre par ailleurs un crane extré-
mement allongé avec un rapport I/L voisin de
44, ce¢ qui correspond a un crine plas allongé
que chez Diplocynodun styriacus.

Diploeynodosn tormis correspond donc i une
lignée de Diplocynuden différente de celle qui
mene 3 Diplocynodon styriacus. La séparation est
antéricure au Lutérien, époque 4 laquelle vivaic
Diplocyuadon darwini 1) serait intéressant de
savoir si le Diplocynadon signalé (mais non dérer-
miné spécifiquement) dans le Paléocene du bas-
sin du Duero par Ortega (1990) appartient a unc
de ces lignées ou est antérieur 3 la dichotomie,
Enfin, Huene & Nikolov (1963) ont signalé a la
base du Pliocene moyen de Bulgarie quelques
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restes de Crocodilien sous le nom de
Diplocynodon levantinicum n.sp. Lige de ce fos-
sile est bien incertain, D'une pare ce que les
géologues d’Europe centrale et aricntale appe-
laient Pliocene inférieur en 1963 est aujourd’hui
unanimement rapporié su Mioctne supéricur,
d'autre part il 0y a aucun bon repére stratigra-
phique pour placer ¢n Bulgarie ot la limite
Miocene moyen-Miocene supéricur que la limite
Miocéne supérieur-Pliocéne. On en est réduit i
des conjecrures. Huene & Nikolov situent les
lignites d’ou proviennent les restes de
Diplocyuedon levantinicum au méme niveau stra-
tigraphique que les lignites des environs de
Dimitrovgray d'oir provient le Dorcatherium bul-
garicum déerit par Bakalov & Nikolov en 1962.
Mais pal¢ontologiquement ce Dorcatherium
r'indique rien. Il n'a jamais été retrouvé ailleurs
et sa taille est relle quil ne peut étre rattaché ou
méme rapproché d'aucune espéce ni d’aucune
lignée de Dorcarherinm déja connue. Ce
Dorcatherium bulgaricum est sensiblenment deux
fois plus petit que le Dorcatherium nani (Kaup)
d'Eppelsheim : le Dorcatheriunr crassum (Larter)
de Sansan : les Dorcatherinm minus ex D. major
(Lydekker) des Siwaliks ; le Darcatheriun sp. des
Siwaliks signalé par Ceolbert {1935) ; et le
Dorcatherivm chappuisi (Arambourg) du Kenya.
1l est & noter que rous ces Dorcatherium sont
d'age Miocene, la plupart d'age Miocene moyen,
certains du Mioceéne inférieur, d'aurres du
Vallésien (les moins nombreux d'ailleurs), ou de
la base du Turolien (De Bruijn et @/ 1992). En
Turquie, ol quelques restes de Darcatherium ont
été retrouvés, les plus récents mreignent seule-
ment la limite MN9-MN10 (Sen in litteris).
Aussi nous plagons la limite supérieure d’age pos-
sible du Diplocynadon levantinicuin aix Vallésien.

Le Diplocynodon de Bulgarie est principalement
représenté par un dentaire avec quinze alvéoles
conservés, et une symphyse en bon éuar. Il s'agit
bien d'un Diplocysrodon, comme le montre les
troisieme et quarrieme dents développées en véri-
tables crocs. Langle de la mandibule est trés
faible, comme il sied & un Diplocynodon de cet
ige. Mais les proportions de la mandibule er sur-
tout de la symphyse correspondent mieux avec
celles de Diplocynodon de Saint-Gérand-le-Pay

quavec celles de U'Orléanais, de Bézian et de
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Styrie, comme I'a déja remarqué Berg, La britve-
té de la symphyse mandibulaire doit étre cons-
tante chez la forme bulgare car sur le grand
fragment du dentaire, sur lequel a é1é calculé
l'indice de proportion de la symphyse mandibu-
faire, celle-ci s'arréic en arritre au niveau de
favant de la quatrieme dent. Sur un auwe frag-
ment (Huene & Nikoloft 1963, pl. 30, fig. 2)
clle s"arréte encare beaucoup plus antérieure-
ment, au niveau de 'avant de la troisieme dent.
La forme bulgare ne s'intégre donc pas & la lignée
qui mene ¥ Diplocynodon styriacus. 1l est possible
que ce Diplacynodon appartienne 3 un rameau
issu de Diplocynodlon tormis chez qui la symphyse
est particulierement courte.

Finalement, le genre Diplocynodon est bien
connu en Burope a I'Focene moyen avec D. dar-
wini (= D. ebertst = D, hallensis), s¢ poursuit
dans I'Eocéne supérieur avec D. hantoniensis
(= D. hastingsiae), torme qui voir Fapparition de
I"échancrure prémaxillaire-maxillaire pour loger
les crocs inféricurs (troisigme er quatrieme dents
mandibulaires). puis avec D. gervaisi de
I'Oligoctne. An début du Miocene (3 I'Agénien
moyen, ou MN2a) apparait D, rate i (= D. gra-
cilis= D, acduicus) dont le crane est plus svelie et
les nasaux plus longs, en avant. aceeignant le bord
postéricur de la narine externe. Puis, a
'Orléanien, ¢ genre montre un crine encore
proportionnellement plus allongé (ou érroir) et
une mandibule plus éroire avee D. styriacus
(= D. steineri = D, butikonensis). Une autre
lignée, plus discréte, pourrair étre représentée par
D, tormis et D. levantinicum.

CONCLUSION

Certe ¢tude, dont le prérexte a éié la découverte
de deux cranes juvéniles de Diplocynodon i
Artenay et d'une téte complete d'adulre 3 Bézian,
a conduit aux résulrars suivants :

1) le genre Diplacynodon est 4 inclure dans la
sous-famille des Crocodylinac ;

2) les Diplocynodan d'Artenay et de Bézian
appartiennent 4 'espéce D. styriacus ;

3) une seule espice est reconnue au Lurétien
(D, darwing), une seule au Ludien (D, bautonien-
sts), une seule dans T'Oligocene (D. gervaisi), une
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seule a 'Agénien (D. rarelii) et une seule aussi
pour I'Orléanicn ct peur-ére le débur de
I'Astaracien (. styriacus). Ces especes forment
une lignée anagénétique ;

4) le gisemenr le plus récent d’Europe occiden-
tale & avoir liveé Diplocynodon est Sansan (MNG),
ou cependant 'espéce est tres rare, Le tefroidisse-
ment et l'assechement du climat sont logique-
ment responsables de cette extinction.
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